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Группа из 27 здоровых молодых взрослых испытуемых решала требующую участия рабочей памяти
(РП) задачу на сравнение пространственной ориентации двух последовательно предъявляемых пря-
моугольных решеток. Исследовали направленные связи между фронтальными и постцентральны-
ми корковыми отделами зрительной системы, оцененные методом векторного авторегрессионного
моделирования ЭЭГ. Показано, что на тета-частотах сила правополушарных нисходящих влияний
фронтальной коры на зрительные области на этапе удержания стимула в РП значимо ниже, чем на
этапе ожидания стимуляции; на альфа-частотах, напротив, выявлено незначительное усиление
нисходящих влияний. Результаты показывают частотно-зависимую динамику нисходящих влия-
ний фронтальной коры на зрительные области и подтверждают, что фронтальная кора является
управляющим и модулирующим центром в структуре РП.
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Термин “рабочая память” (РП) относится к
мозговой системе временного хранения и преоб-
разования информации, которая обеспечивается
согласованной работой ансамбля взаимодейству-
ющих отделов коры и подкорковых образований
[1]. Поэтому в экспериментальных исследовани-
ях рабочей памяти придается такое значение ис-
следованию функциональных связей между участ-
никами ансамбля и, в особенности, оценке силы
направленных связей между ними – силы эффек-
тивных связей [2]. Для решения этой задачи ис-
пользуют данные функциональной магнито-резо-
нансной томографии, электрической и/или маг-
нитной активности коры головного мозга и

широкий спектр математических методов оценки
функциональных и эффективных связей.

В функциональной организации РП префрон-
тальная кора (ПФК) является важным управляю-
щим центром. Нисходящие влияния являются
механизмом приоритетности переработки реле-
вантной информации [3]; за счет нисходящего
контроля минимизируется влияние дистракторов
[4], улучшается качество репрезентаций реле-
вантных стимулов в сенсорных областях [5]. Нис-
ходящие влияния играют важную роль на всех
этапах РП, не только при ответе на внешний сиг-
нал (кодирование информации, сличение внут-
ренней энграммы с текущим стимулом), но и в
его отсутствие, например, при ожидании стимула
[6] и удержании актуальной информации в памя-
ти [1].

Начиная с исследования Fuster и Alexander,
проведенного в 1971 г. [7], стало понятным, что
период удержания информации характеризуется
активацией обширной системы областей мозга,
включающей префронтальную и нижнетеменную
кору, височные отделы, моторную ассоциатив-
ную кору, сенсорные области, а также таламус и
базальные ядра (более подробно см. обзор [8]). На
этом этапе за счет нисходящих влияний поддер-
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живаются приоритеты сохраняемых в памяти
стимулов [3]. При этом факторами, определяю-
щими успешность выполнения задачи РП, явля-
ются не только точность детального описания
удерживаемого стимула в низкоуровневых сен-
сорных областях [8], но и наличие его репрезента-
ции в лобной коре, что важно для поддержания
представления стимула на разных иерархических
уровнях зрительного анализатора [9]. Таким обра-
зом, взаимодействие дистантно удаленных участ-
ков мозга на этапе удержания является одним из
важных факторов производительности РП. Одна-
ко исследования в этом направлении немногочис-
ленны и в силу использования в них разных экс-
периментальных моделей и способов обработки
мозговой активности пока не дают четкого пред-
ставления об организации нисходящего контроля
на этапе удержания информации, т.е. в ситуации,
когда сам стимул отсутствует в поле зрения чело-
века.

В настоящей работе экспериментально иссле-
довали характер эффективных связей между
ПФК и постцентральными корковыми отделами
зрительной системы при выполнении задачи рабо-
чей памяти на ориентации двумерных простран-
ственных решеток различного пространственного
периода на интервале, предшествующем кодирова-
нию информации и при ее удержании. Оба эти ин-
тервала функционально эквивалентны в отноше-
нии уровня избирательного внимания, но разли-
чаются тем, что второй интервал является
периодом активного удержания информации об
эталонном стимуле для его последующего срав-
нения с тестовым. Мы предполагали, что сопо-
ставление силы эффективных связей на этих двух
этапах позволит выявить те внутрикорковые свя-
зи, которые характерны для периода удержанием
информации, т.е. связанные непосредственно с
механизмами РП.

В исследовании участвовали 27 испытуемых
(13 мужчин и 14 женщин, 22.57 ± 0.46 года) c нор-
мальным зрением. От всех испытуемых получено
добровольное информированное согласие. Про-
токол исследования одобрен этической комисси-
ей ИВНД и НФ РАН, протокол № 1 от 15. 01. 2020 г.
Стимулы – черно-белые высококонтрастные пря-
моугольные двумерные ориентационные решетки с
наклоном линий 0 (горизонталь), 90 (вертикаль) и
45 град. Размер стимула на экране – 5.5 угловых
градусов, освещенность на уровне глаз испытуе-
мого – 3 лк. Испытуемого просили определить,
совпадают ли ориентации линий этих двух стиму-
лов, и нажать на соответствующую кнопку клави-
атуры. Длительность стимулов – 100 мс; время
межстимульного интервала изменялось в случай-
ном порядке от 1500 до 1700 мс. Интервал между
отдельными последовательностями – 3000 мс.
Стимулы и временные характеристики одной по-
следовательности стимулов представлены на

рис. 1. В эксперименте испытуемому предъявля-
ли 90 пар совпадающих (по 30 для каждой ориен-
тации) и 180 пар несовпадающих ориентаций (по
60 для каждой ориентации), всего 270 пар стиму-
лов. У испытуемых регистрировали ЭЭГ в про-
цессе решения ими задачи на сравнение ориента-
ции удерживаемой в РП эталонной решетки с
ориентацией последующей тестовой. ЭЭГ реги-
стрировали на 128-канальном энцефалографе
(Electrical Geodesics Inc., USA) при стандартных
параметрах регистрации, рекомендованных про-
изводителем.

Для оценки силы эффективных связей приме-
нялся метод векторного авторегрессионного моде-
лирования (ВАР–моделирование) [10]. ВАР-мо-
дель предполагает, что для произвольного дискрет-
ного момента времени n вектор-столбец текущих
значений сигнала x(n) складывается из линейной
комбинации предыдущих его значений x(n–p)
вплоть до значения, которое наблюдалось P от-
счетов назад (P называется порядком ВАР–моде-
ли), и текущего вектора белого гауссовского шума
e(n):

Здесь а(p) – квадратная матрица размерностью
128 × 128, элементы которой аkm(p) показывают,
какой вклад в текущее значение сигнала xk(n) в
канале k вносит сигнал xm(n–p) в канале m.

В частотной области на основе коэффициен-
тов аkm(p) вычисляют функцию направленной ко-
герентности DC [11]:

Здесь f обозначает частоту, σmm – стандартное
отклонение белого шума em(n), Ηkm(f) – элемент
системной матрицы [11], а Skk(f) – спектр мощно-
сти сигнала в канале k.

Направленная когерентность характеризует
силу эффективной связи, т.е. степень направлен-
ного влияния одного канала на другой, и показы-
вает, какую долю в спектр мощности сигнала в
канале k вносит сигнал, порожденный в канале m.

Значения DCkm(f) усреднялись по частоте в ча-
стотных диапазонах тета (4–8 Гц) и альфа (8–13 Гц),
а затем анализировались с помощью дисперсион-
ного анализа по схеме с повторными измерения-
ми (RM ANOVA). Внутрииндивидуальными фак-
торами были Полушарие (левое, правое), Частот-
ный диапазон (тета, альфа), Условие (900 мс
перед эталонным стимулом и 900 мс перед тесто-
вым), Направление связи (нисходящее и восходя-
щее) и Пара сенсоров (три пары). С учетом ранее
полученных нами данных [12] были выбраны три
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пары сенсоров, каждая из которых позволяла
оценить связь между ЭЭГ под фронтальным
электродом (F3/F4) и сенсорами над теменной
(P3/P4), височной (T5/T6) и затылочной (O1/O2)
областями коры.

Для понимания специфики организации эф-
фективных связей в РП наиболее важными были
данные по основному эффекту фактора Условие
и всех включающих этот фактор взаимодействий.
Дисперсионный анализ значений направленной
когерентности обнаружил значимый основной
эффект фактора Условие [F(1, 25) = 5.068; p =
= 0.033; ηp2 =.169], а также ряд взаимодействий,
включающих этот фактор. Значимыми оказались
три двойных взаимодействия: Полушарие ×
× Условие [F(1, 25) = 8.004; p = 0.009; ηp2 = 0.243],
Диапазон × Условие [F(1, 25) = 4.878; p = 0.037;
ηp2 = 0.163] и Направление × Условие [F(1, 25) =
= 9.888; p = 0.004; ηp2 = 0.283] и два тройных вза-
имодействия: Полушарие × Диапазон × Условие
[F(1, 25) = 14.302; p = 0.001; ηp2 = 0.364] и Диапа-
зон × Условие × Направление [F(1, 25) = 12.341;
p = 0.002; ηp2 = 0.330]. С учетом значимых взаи-
модействий фактора Условие с факторами Полу-
шарие и Диапазон далее мы провели дисперсион-
ный анализ направленной когерентности отдель-
но для каждого полушария и каждого ритма. Для
тета-диапазона частот в правом полушарии обна-
ружены значимый главный эффект Условия
[F(1.26) = 15.374; p = 0.001; ηp2 = 0.372] и взаимо-
действие Условие × Направление [F(1.26) =
= 18.114; p = 0.0002; ηp2 = 0.411]. Попарные срав-
нения силы направленных связей между сенсора-

ми F4, с одной стороны, и P4, T6 и O2 – с другой,
показали, что Условие влияет только на нисходя-
щие связи F4→P4 [t(26) = 4.492; p = 0.0001],
F4→T6 [t(26) = 4.060; p = 0.0004] и F4→O2 [t(26) =
= 3.758; p = 0.001]. Рисунок 2а демонстрирует этот
результат. Видно, что удержание информации в
зрительной РП (900 мс период перед тестовым
стимулом) сопровождается значимым снижени-
ем силы нисходящих связей относительно перио-
да перед эталонным стимулом. Для альфа-диапа-
зона частот в левом полушарии обнаружен значи-
мый основной эффект Условия [F(1,25) = 4.882;
p = 0.037; ηp2 = 0.163]. Попарные сравнения силы
направленных связей между сенсорами F3, с од-
ной стороны, и P3, T5 и O1 – с другой, показали,
что Условие влияет только на нисходящие связи.
Рисунок 2б демонстрирует этот результат. Видно,
что удержание информации в зрительной РП со-
провождается в левом полушарии усилением
нисходящих связей в альфа-диапазоне относи-
тельно периода перед эталонным стимулом. Раз-
личия статистически значимы для пары F3→T5
[t(25) = 2.676; p = 0.013].

В современной литературе межрегионарную
синхронизацию на частотах тета-ритма связыва-
ют с центральными механизмами управления
процессами РП. Согласно литературе на частотах
тета-ритма осуществляется координация когни-
тивных операций на разных уровнях РП [13–15].
В нашем исследовании мы сравнивали функцию
направленной когерентности в двух ситуациях –
при направленном внимании перед значимым
стимулом, и в ситуации удержания в памяти его

Рис. 1. Условия эксперимента. а – ориентационные решетки горизонтальной, вертикальной и наклонной ориента-
ций. б – временная последовательность событий в одном блоке эксперимента. Серым отмечены 900 мс интервалы, на
которых рассчитывали направленную когерентность.

0� 90� 45�

Кодирование

(а)

(б)
Удержание Сличение

ТестЭталон

100 1500�1700 1500�1800100 100 3000

Сигнал начала

Моторный
ответ



ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ  том 500  2021

ВНУТРИКОРКОВЫЕ НАПРАВЛЕННЫЕ СВЯЗИ 417

детального описания. Период, предшествующий
поступлению значимой информации, не являет-
ся периодом пассивного ожидания. В это время за
счет инструкции и сигнала начала новой последо-
вательности происходит преднастройка нейрон-
ных популяций, которая подготавливает проек-
ционные области коры к эффективному кодиро-
ванию информации, повышая его качество и тем
самым эффективность РП [16]. Эти изменения в
параметрах сенсорной обработки зависят от взаи-
модействия с сетью “контролирующих” регио-
нов, включающих ПФК и теменную область [13].

Поэтому наблюдаемый нами более высокий
уровень нисходящих влияний в период перед ко-
дированием информации по сравнению с перио-
дом удержания информации может быть связан с
необходимостью селективной настройки ней-
ронных популяций постцентральных зрительных
областей, что важно для оптимизации этой опе-
рации и, таким образом, повышения эффектив-
ности РП. Еще одним фактором, который мог
вызвать эффект уменьшения нисходящих влия-
ний в период удержания информации относи-
тельно периода перед ее кодированием, является
характер использованных в работе стимулов. Из-
вестно, что для ориентаций, как одного из базо-
вых зрительных признаков, в эволюции сформи-
ровался особый механизм низкоуровневой пер-
цептивной памяти, локализованной на уровне
ранних зрительных областей, который на этапе
удержания может быть достаточным для высоко-
точного сохранения информации [17]. По мне-

нию Sauseng и соавт. [18], исполнение заученного
действия требует меньшего участия центрального
исполнительного звена РП и характеризуется бо-
лее низким уровнем межрегиональных связей.

Обнаруженные нами различия в направлен-
ной когерентности на альфа-частотах между си-
туациями направленного внимания и удержания
не столь выражены, как различия в тета-диапазо-
не, но важно подчеркнуть, что они имеют иную
направленность. Значения КОГ при удержании
выше, чем на этапе, предваряющем кодирование
стимула. Такой результат соответствует представ-
ленным в литературе сведениям о том, что переход
от этапа кодирования к этапу удержания инфор-
мации сопровождается увеличением мощности
альфа-колебаний и усилением альфа-синхрониза-
ции между затылочной и лобно-височной обла-
стями [15, 19]. Предполагается, что альфа-фазо-
вая синхронизация между лобно-височной и за-
тылочной областями мозга представляет собой
функциональную сеть, которая помогает подав-
лять как внутренние, так и внешние отвлекаю-
щие факторы. Большая выраженность изменений
альфа-когерентности слева может быть связана с
тем, что ориентации являются локальными харак-
теристиками объектов и сцен, которые анализиру-
ются преимущественно в левом полушарии [20].

Полученная нами картина изменений эффек-
тивных связей ПФК с постцентральными зри-
тельными областями коры продемонстрировала
частотно-зависимую динамику нисходящих вли-
яний. При этом более отчетливые изменения на-

Рис. 2. Средние значения функции направленной когерентности для различных пар сенсоров в двух условиях – при
ожидании стимула и при его удержании в памяти. а – значения когерентности для нисходящих связей в тета-диапазо-
не в правом полушарии. б – значения когерентности для нисходящих связей в альфа-диапазоне в левом полушарии.
По горизонтали – пары сенсоров; по вертикали – значения функции направленной когерентности (КОГ). Cветлые
столбики (1) – этап ожидания стимула; темные столбики (2) – этап удержания стимула в памяти. Приведены средние
по группе значения и ошибки среднего. Парные различия КОГ между двумя условиями значимы при *** – p <0.001 и
* – p <0.05.

0.15

0.20

0.25

0.30

F4 � T6
F4 � P4

F4 � O2

F3 � T5
F3 � P3

F3 � O1

0.35

0.40

тета-диапазон

(а) (б)

альфа-диапазон

КОГ

1 2

0.10



418

ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ  том 500  2021

МИХАЙЛОВА и др.

правленной когерентности в тета-диапазоне со-
ответствуют классическим представлениям о
преимущественном вовлечении в зрительно-про-
странственную РП структур правого полушария и
особой роли колебаний тета-диапазона в нисхо-
дящих управляющих влияниях ПФК [21]. Тот
факт, что динамика нисходящих влияний ПФК
на постцентральные области коры надежно выяв-
ляется с помощью функции направленной коге-
рентности, измеренной на достаточно продолжи-
тельном отрезке времени в 0.9 с, свидетельствует
в пользу тонического характера такого модулиру-
ющего влияния, что хорошо согласуется со свой-
ствами нисходящих модулирующих влияний [9].
Поэтому полученные нами данные о динамиче-
ском характере нисходящих связей – об их изме-
нении на функционально разных этапах решения
задачи – подтверждают представление о том, что
в структуре рабочей памяти ПФК играет роль
управляющего модулирующего центра.
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INTRACORTICAL DIRECTIONAL CONNECTIONS
FOR HOLDING INFORMATION IN VISUAL-SPATIAL WORKING MEMORY

E. S. Mikhailovaa,#, A. V. Kurganskyb,c, R. A. Nushtaevaa, N. Yu. Gerasimenkoa, and A. B. Kushnira

a Institute of Higher Nervous Activity and Neurophysiology of Russian Academy of Sciences, Moscow, Russian Federation
b Institute of Developmental Physiology of the Russian Academy of Education, Moscow, Russian Federation

c The Russian Presidential Academy оf National Economy аnd Public Administration, Moscow, Russian Federation
#e-mail: esmikhailova@mail.ru
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A group of 27 healthy young adult subjects solved a task requiring the involvement of working memory (WM)
to compare the spatial orientation of two successively presented square-wave luminance gratings. We investi-
gated the effective (directed) connections between the frontal and postcentral cortical areas related to the vi-
sual system. The connections were assessed using vector autoregressive modeling of EEG. It was shown that
in theta-band the strength of the descending right-hemispheric connections directed from the frontal cortex
to the visual areas is significantly lower at the stage of retention of the stimulus in WM than at the stage of
waiting for stimulation. On the contrary, in the alpha-band, the connections are slightly higher. The results
of the study show the frequency-dependent dynamics of the descending connections and confirm the view that
the frontal cortex plays the role of a controlling and modulating center in the brain system underlying WM.

Keywords: human subject, working memory, EEG rhythms, directed coherence, orientation selectivity
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